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锥 虫 系统 发 育 的 研究 进展 


顾 泽 诚 ， 克 小 宁 ， 江 建国 * 
(中 国 科学 院 水 生生 物 研究 所 ,湖北 武汉 ”430072) 


摘要 ; 锥 虫 (trypanosome) 是 最 早 在 鱼 类 血液 中 发 现 、 随 后 在 几乎 所 有 的 疹 椎 动物 血液 里 都 有 发 现 的 原生 
动物 寄生 虫 。 它 主要 通过 水 星 和 吸血 昆虫 传播 ， 使 宿主 受到 不 同 程度 的 危害 。 为 了 较 全 面 地 了 解难 虫 系统 发 育 
的 研究 进展 ， 本 文 综述 了 国内 外 有 关 锥 虫 系 统 发 育 研究 的 四 个 方面 的 内 容 : 锥 虫 的 起 源 (介绍 了 锥 忠 起 源 于 疹 
椎 动物 和 起 源 于 无 峭 椎 动物 的 两 种 不 同 观点 ); 锥 虫 的 系统 发 育 方式 〈 单 系 发 育 ); 锥 虫 的 进化 是 否 与 寄主 存在 
协同 性 及 进化 史上 分 上野 时 间 的 差异 性 ; 上 只 前 研究 中 存在 的 问题 。 
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Progress of Phylogeny in Trypanosomes 


GU Ze-mao, GONG Xiao-ling, WANG Jiang-guo 
(Institute of Hydrobiology, the Chinese Academy of Sciences, Wuhan | 430072 , China) 
Abstract: Protozoan flagellates of the genus Trypanosoma. are first found in fish, subsequently found in almost all 


classes of vertebrates and transmitted from host to host by blood-sucking arthropod or leech vectors. They are harmful to 
host. Based on the data of phylogeny in trypanosome, the origin, phylogeny and evolution of trypanosome, coevolution be- 


tween host and trypanosome parasite, and present existing problems were reviewed in this article. 
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锥 虫 (trypanosome) 是 血 鞭 毛 原生 动物 ， 隶 属 
于 原生 动物 亚 界 (Subkindom Protozoa) 肉 鞭 门 
(Sarcomastigophora Honighberg et Balamuth)， 动 著 
毛 纲 (Zoomastigophorea) ， 动 基体 目 (Kinetoplastida 
Honigberg, 1963 emend. Vickerman, 1976), ， 锥 虫 亚 
H (Trypanosomatina) (Shen & Wang, 1999). f 
B 1841 年 首次 在 鲜 鱼 中 被 发 现 以 来 (Shen & Zhen, 
1993)， 至 今 国内 外 报道 的 已 有 数 百 种 ， 其 中 淡水 
鱼 类 就 有 140 多 种 (Simon et al，1992)。 除 枯 氏 锥 
虫 的 无 鞭 体 期 可 寄生 在 宿主 细胞 内 以 外 ， 所 有 锥 虫 
都 是 细胞 外 寄生 的 (Overath et aa，2001)， 因 此 众 
多 学 者 认为 锥 虫 是 一 种 细胞 外 的 血液 寄生 虫 。 锥 虫 
寄生 在 牛 、 马 、 骆 驼 及 鱼 类 等 硝 椎 动物 体内 ， 可 以 
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引起 机 体 消 瘦 ， 严 重 时 致死 ， 给 养殖 业 带 来 巨大 经 
Vr (Huang et aa，2001)。 同 时 ， 锥 虫 也 侵害 人 
体 ， 寄 生 在 人 体 神 经 系统 可 以 引起 昏睡 病 (sleep- 
ing sickness) ， 在 心肌 里 会 引起 恰 加 斯 病 ( Chaga's 
disease)。 锥 虫 病 已 被 国际 卫生 组 织 列 为 重要 传染 
病 之 一 (Qu et al，1991)。 

锥 虫 引起 的 巨大 危害 使 人 们 开始 对 它 进行 深入 
研究 。 经 过 一 个 多 世纪 的 探索 ， 在 锥 虫 形态 、 超 微 
结构 、 传 播 途径 和 侵 染 方式 等 方面 ， 取 得 了 一 系列 
研究 成 果 。 近 几 年 ， 研 究 者 借助 分 子 生物 学 技术 ， 
对 锥 虫 的 起 源 及 进化 做 了 进一步 研究 。 本 文 就 锥 虫 
系统 发 育 研究 的 进展 进行 综述 ， 以 期 为 开展 锥 虫 系 
统 发 育 的 研究 提供 参考 。 
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1 锥 虫 的 起 源 


锥 虫 的 起 源 在 上 世纪 初 就 吸引 了 许多 科学 家 的 
注意 力 ， 不 少 研究 者 还 提出 了 自己 的 观点 ， 而 最 具 
代表 性 的 有 两 种 。 这 两 种 观点 的 分 歧 主 要 集中 于 锥 
虫 的 第 一 寄主 是 状 椎 动物 还 是 无 湖 椎 动物 、 起 源 时 
间 及 世代 交替 生活 史 的 获得 模式 。 观 点 之 一 ， 首 先 
由 Minchin (1908) 提出 ， 随 后 Lavier (1943) 和 
Wallace (1996) 又 有 了 进一步 的 阐述 。 他 们 认为 锥 
虫 最 早 寄 生 在 水 生 准 椎 动物 的 内 脏 里 ， 随 后 又 侵 人 
到 血液 。 当 水 星 或 吸血 昆虫 叮咬 水 生 疹 椎 动物 时 ， 
锥 点 随 血液 进入 水 星 或 吸血 昆 忠 体内 ， 而 当 它 们 再 
去 叮咬 其 他 着 椎 动 物 时 ， 锥 虫 便 随 之 传播 开 来 。 
Maslov et al (2001) 通过 对 动 基体 目 系统 发 育 树 拓 
扑 结构 的 分 析 ， 也 支持 “ 兰 椎 动物 第 一 ”的 观点 。 
这 种 观点 很 好 地 解释 了 为 什么 在 所 有 的 着 椎 动物 血 
液 里 都 有 锥 虫 寄生 ， 但 对 为 何 优先 出 现在 无 脊椎 动 
物体 内 ， 该 观点 不 能 给 出 合理 的 解释 。 观 点 之 二 ， 
首先 由 Leger (1904) 提出 ，Grasse (1952) 深入 研 
究 后 得 出 了 “ 准 椎 动物 体内 的 寄生 虫 来 自 于 吸血 昆 
虫 或 水 虾 "， 即 “无 贿 椎 动物 第 一 ”的 观点 。 这 与 
Baker (1963), Hoare (1972) 的 研究 结论 一 致 ， 他 
们 认为 锥 虫 最 早出 现在 古 无 峭 椎 动物 体内 ， 随 着 无 
准 椎 动物 的 进化 而 进化 。 这 种 观点 很 好 地 解释 了 无 
疹 椎 动物 体内 锥 虫 的 出 现 为 什么 比 痊 椎 动物 的 早 。 

这 两 种 观点 的 共识 之 处 是 锥 虫 的 单 性 生殖 
(monogenetic) 生活 史 出 现在 世代 交替 (digenetic) 
生活 史 之 前 。 然 而 ，Gomez et al (1991)、Briones et 
al (1992), Fernandes et al (1993) 用 现代 分 子 生物 
学 方法 重建 动 基体 目 进 化 树 (evolution tree) 时 ， 
发 现 进化 树 并 不 支持 这 种 观点 ， 相 反 ， 最 早 的 分 枝 
是 具有 世代 交替 生活 史 的 哺乳 类 寄生 虫 一 一 布 氏 锥 
Hi (Trypanosoma brucei) 和 枯 氏 锥 虫 ， 而 具有 单 性 
生殖 生活 史 的 昆虫 类 寄生 虫 形成 了 最 近 的 分 枝 种 
群 。 因 此 ， 从 系统 发 育 树 中 可 得 出 如 下 结论 : 古 锥 
虫 的 生活 史 是 世代 交替 的 。Fernandes et al (1993) 
指出 在 进化 史上 ， 当 锥 虫 从 自由 生活 的 动 基体 目 中 
分 歧 时 ， 吸 血 昆 虫 可 能 还 没有 出 现 ， 这 说 明 从 锥 虫 
到 昆虫 寄生 点 的 一 段 时 间 里 ， 其 世代 交替 生活 史 是 
独自 进化 的 。 同 时 ，Maslov et al (1996) 提出 在 锥 
虫 进化 枝 (clade) 形成 之 前 锥 虫 就 有 寄生 习性 和 志 
代 交 替 生 活 史 ，Lukes et al (1997) 和 Haag et al 
(1998) 也 支持 这 种 观点 ， 他 们 认为 在 几 个 锥 虫 进 





化 枝 里 ， 锥 虫 的 寄生 习性 和 世代 交替 生活 史 之 间 并 
不 存在 任何 联系 (图 1d)。 

Molyneux (1986) 认为 世代 交替 锥 虫 是 多 源 起 
源 (polyphyletic origin) 的 。 在 假设 昆虫 的 单 性 生 
殖 分 枝 系 与 世代 交 蔡 分 枝 系 是 姊妹 (sister) 关系 的 
前 提 下 ， 具 有 世代 交替 生活 史 的 Trypanosoma、 
Leishmania, Endotrypanum 应 该 与 Crithidia、 Lep- 
tomonas , Blastocrithidia 有 相对 较 近 的 亲缘 关系 ， 
但 在 昆虫 类 锥 虫 的 姊妹 进化 枝 上 仅 发 现 了 Leishma- 
nia. ll Endotrypanum ， 说 明 这 些 种 类 是 来 自 于 单 性 
生殖 分 枝 系 ， 然 而 邻 人 奇怪 的 是 哺乳 类 锥 虫 与 昆虫 
锥 虫 存在 较 近 的 亲缘 关系 ， 同 时 Woo (1970) 认为 
哺乳 类 锥 虫 可 能 起 源 于 更 古老 的 锥 虫 。 


2 锥 虫 的 系统 发 育 方式 


由 于 具有 单一 的 线粒体 - 动 基体 (single mito- 
chondrion-kinetoplast) 等 一 系列 超 微 结构 及 相似 的 
外 部 形态 ，Honigberg et al (1964) 将 锥 虫 亚 目 
(Trypanosomatina) 和 波 豆 亚 目 (Bodonina) 归 为 动 
基体 目 。 波 豆 亚 目 的 系统 发 育 方式 是 并 系 发 育 
(paraphyletic )， 这 已 经 得 到 了 广大 研究 者 的 认可 
(Dolezel et al, 2000; Hughes & Piontkivska, 2003; 
Wright et al，1999)， 但 对 锥 虫 亚 目的 系统 发 育 方 
式 一 直 存 在 较 大 的 争论 。 早 期 ， 人 们 认为 锥 虫 亚 目 
的 系统 发 育 方式 与 波 豆 亚 目的 系统 发 育 方式 一 样 ， 
都 是 并 系 发 育 。Maslov & Simpson (1995) 用 185 
rRNA 基因 分 析 法 对 动 基体 目 原生 动物 寄生 虫 进行 
分 析 ， 系 统 发 育 树 中 包括 了 布 氏 锥 虫 、 枯 氏 锥 虫 和 
一 种 鱼 类 锥 虫 ， 系 统 发 育 树 显示 锥 虫 是 并 系 发 育 的 
(图 1a)， 这 与 Gomez et al (1991), Fernandes et al 
(1993), Landweber & Gilbert (1994) 的 研究 结果 
一 致 。 随 着 更 多 锥 虫 种 类 被 发 现 和 报道 ， 锥 虫 系统 
发 育 研 究 有 了 新 的 进展 。Maslov et al (1996) 采用 
SSU rRNA 和 LSU rRNA 基因 分 析 法 构建 了 系统 发 
育 树 ， 在 这 株 树 中 锥 虫 种 类 有 7 种 ， 聚 类 分 析 的 结 
果 是 ， 布 氏 锥 虫 仍 在 锥 虫 的 主 进化 枝 外 ， 新 引入 的 
Leishmania 和 Crithidia 也 不 在 锥 虫 的 进化 枝 里 〈 图 
1b)， 但 从 进化 树 上 第 一 次 发 现 ， 除 布 氏 锥 虫 之 外 ， 
锥 虫 可 能 是 单 系 发 育 的 (monophyletic)。 随 后 ， 
Lukes et al (1997) 明确 提出 锥 虫 是 单 系 发 育 的 
(图 lc)。Haag et al (1998) 和 Stevens et al (1999) 
在 构建 锥 虫 系统 发 育 树 (图 1d) 时 ， 分 别 引 和 24 
种 和 47 种 ,结果 都 很 明确 地 支持 单 系 发 育 的 观点 。 


216 动物 学 研究 











T. cruzi 

Ttypanosoma sp. (fish) 
T. brucei 

Trypanopigsma borreli 

Bodo caudatus 

Euglena gracilis 


Crithidia fasciculata 
Leptomonas sp. 


Trypanopiasma borreii 
Bodo caudatus 





Ul http//www.cqvip.com 


263€ 








carassii 
100 T. sp. (leech) 
T. boissoni 





"Aquatic" clade 


图 1 AT 18S rRNA 基因 采用 最 大 简约 法 构建 的 4 株 系统 发 育 树 的 比较 


Fig. 1 
analysis of the 185 rRNA gene 


Comparison of four phylogenetic trees based on bootstrapped maximum parsimony 


进化 树 (a) (Maslov & Simpson, 1995) 和 (b) (Maslov et al, 1996 ) 显示 锥 虫 是 并 系 发 育 的 ， (ec) (Lukes et al, 1997) 和 (d) 


(Stevens et al, 1999) 显示 锥 虫 是 单 系 发 育 的 。 


In tree (a) (Maslov & Simpson, 1995) and (b) (Maslov et al, 1996), the genus Trypanosoma is paraphyletic, whereas in (c) (Lukes et al, 


1997) and (d) (Stevens et al, 1999), it is shown to be monophyletic . 


很 显然 , 用 18S rRNA 基因 方法 分 析 ， 即 使 引入 再 
多 的 种 类 ， 这 个 结论 似乎 不 会 再 有 改变 (Stevens & 
Gibson，1999)。 那 么 ， 用 同样 的 分 析 方法 ， 前 后 
的 观点 为 何不 同 呢 ? Stevens et al (1999) 认为 ， 早 
期 锥 虫 的 系统 发 育 研 究 可 能 受到 了 引入 锥 虫 种 类 
少 ， 种 类 分 布 不 平衡 和 种 类 内 部 交错 枝 进化 率 差 异 
的 影响 。Lukes et al (1997) 则 认为 早期 得 出 锥 虫 
是 并 系 发 育 的 结论 可 能 与 锥 虫 基因 里 核 苷 高 蔡 代 率 
有 关 ， 也 可 能 与 外 群 (outgroup) 和 布 氏 锥 虫 的 


18S 基因 序列 里 有 高 度 重复 序列 有 关 。 后 来 ，Haag 
et al (1998) 通过 研究 发 现在 不 同 的 进化 枝 之 间 有 
折 释 替代 率 差 异 ， 证 实 了 Lukes 的 观点 。 

开展 锥 虫 系 统 发 育 研 究 ，SSU rRNA 基因 方法 
并 不 是 唯一 的 ， 其 他 rRNA 基因 序列 和 蛋白 质 编码 
基因 也 被 用 到 了 锥 虫 系 统 发 育 研 究 中 。 同 时 使 用 
18S rRNA 和 部 分 28S rRNA 基因 序列 ， 得 出 的 结 
论 与 上 面相 同 : 引入 较 少 种 类 时 显示 锥 虫 是 并 系 发 
育 的 (Gomez et al, 1991; Briones et al, 1992; Fernan- 
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des et al, 1993; Malsov et al, 1996; Landweber & 
Gilbert, 1994; Maslov et al, 1994) ,而 当 引 入 的 种 类 为 
11 种 时 , 锥 虫 是 单 系 发 育 的 (Lukes et al, 1997)。 
Wiemer et al(1995) 和 Hannaert et al(1998) 用 磷酸 甘 
油 醛 脱 氢 酶 (GAPDH) 基因 对 锥 虫 进行 系统 发 育 
分 析 时 ， 仅 用 2 ~ 5 个 种 类 就 得 出 了 单 系 发 育 的 结 
ib, 同样 ，Lake et al (1988) 用 线粒体 的 9S 和 
125 rRNA 基因 ，Hashimoto et al (1995) 用 延长 因 
Cf la, Alvarez et al (1996) 用 Trypanothione 还 原 
酶 和 a - 微 管 蛋白 ，Adje et al (1998) 用 磷酸 甘油 
酯 激酶 等 方法 进行 系统 发 育 分 析 ， 也 发 现 锥 虫 是 单 
系 发 育 的 ， 而 且 在 他 们 的 研究 中 ， 所 引入 的 种 类 最 
多 也 只 有 5 种 。 


3 锥 虫 的 进化 


20 世纪 70 年 代 ， 学 者 们 提出 了 锥 虫 进 化 的 各 
种 观点 。Baker (1963) 认为 ， 古 锥 虫 包括 两 个 分 
枝 , 一 枝 是 依靠 昆虫 传播 的 ， 主 要 包括 寄生 于 鸟 
类 、 疏 行 类 及 唾 传 锥 虫 外 的 哺乳 类 锥 虫 ! 另 一 枝 是 
依靠 水 是 传播 的 ， 主 要 包括 寄生 在 鱼 类 、 两 栖 类 和 
水 生息 行 类 的 锥 虫 。 布 氏 锥 虫 是 唾 传 锥 虫 (salivar- 
ian)， 寄 生 于 哺乳 动物 ， 它 被 认为 是 起 源 于 水 是 - 
水 生养 椎 动物 的 种 类 。 这 种 进化 观点 得 到 了 Woo 
(1970) 的 支持 。 同 时 Woo (1970) 认为 唾 传 锥 虫 
和 和美 传 锥 虫 (stercorarian) 之 间 ， 并 没有 较 近 的 亲 
缘 关 系 。Hoare (1972) 则 认为 姜 传 锥 虫 可 能 比 唾 
传 锥 虫 更 原始 ， 唾 传 锥 虫 很 有 可 能 起 源 于 并 传 锥 虫 
(Hoare，1967 )。 但 Hagg et al (1998) 用 LSU 
rRNA 基因 的 核 苷 序列 构建 分 子 系统 发 育 树 时 ， 锥 
虫 分 为 两 个 主 枝 : 唾 传 锥 虫 进 化 枝 和 非 唾 传 锥 虫 进 
化 枝 。 后 者 又 分 为 三 个 进化 枝 ， 其 一 是 鸟 类 、 爬 行 
类 及 感染 哺乳 类 的 粪 传 锥 虫 ， 其 二 是 鱼 类 锥 虫 ， 另 
外 一 枝 是 两 栖 类 和 部 分 朴 行 类 锥 虫 。 

从 上 述 可 看 出 ， 锥 虫 进化 枝 主要 是 依据 宿主 来 
区 别 ， 那么 ， 锥 虫 与 宿主 之 间 究 竟 有 怎样 的 联系 
呢 ? 在 图 1d 中 可 以 发 现 ， 一 些 水 生 进化 枝 〈aquat- 
ic clade) 的 锥 虫 主要 是 通过 水 蚂 传 播 的 ， 而 布 氏 
锥 虫 7. brucei) 进化 枝 是 依靠 舌 蝇 传播 的 。 这 样 
可 以 推论 ， 锥 虫 和 寄主 之 间 可 能 存在 着 某 种 协同 进 
化 (coevolution) 关系 。 而 且 ， 图 1d 显示 ， 水 生 进 
化 枝 形成 了 锥 虫 的 第 一 个 进化 枝 ， 而 脊 椎 动物 的 发 
展 是 从 水 生 到 陆 生 的 过 程 ， 这 在 一 定 程度 上 说 明 ， 
寄生 虫 和 寄主 之 间 存 在 协同 进化 关系 。 同 时 ， 
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物 上 ， 随 后 寄生 虫 与 寄主 一 起 协同 进化 。 但 Maslov 
et al (1996) 通过 SSU rRNA 和 LSU rRNA 对 锥 虫 
的 进化 进行 研究 时 ， 认 为 它们 之 间 并 不 存在 协同 进 
化 关系 。 因 此 ， 锥 虫 和 其 寄主 之 间 是 否 存在 协同 进 
化 关系 ， 仍 无 定论 ， 还 需要 进一步 的 研究 。 

锥 虫 在 进化 史上 存在 着 分 歧 时 间 (divergence 
time) 的 差异 ， 这 种 差异 可 能 会 受到 寄主 及 其 地 理 
分 布 的 影响 。 对 分 歧 时 间 的 差异 有 几 种 方法 可 以 测 
定 。Zuckerkandl & Pauling (1965) 首先 采用 分 子 
钟 (molecular clock) 的 方法 估 测 锥 虫 进 化 枝 的 分 
歧 时 间 。 他 指出 分 子 序 列 的 分 歧 度 与 分 歧 时 间 之 间 
有 紧密 的 联系 ， 对 不 同 物种 的 特定 基因 而 言 ， 分 子 
序列 的 变异 基本 上 是 恒定 的 ， 根 据 两 个 序列 之 间 的 
差异 ， 就 可 以 估 测 它们 的 分 歧 时 间 。 但 Gillespie 
(1991) 通过 研究 发 现 ， 某 些 基因 的 进化 率 在 不 同 
阶 元 间 具 有 相当 的 差异 ， 并 不 存在 所 谓 的 分 子 钟 。 
因此 这 种 方法 在 过 去 一 直 处 于 讨论 和 争论 之 中 。 但 
是 在 一 个 给 定 的 分 类 群 和 具有 遗传 标记 (genetic 
marks) 的 种 里 ， 分 子 钟 的 概念 对 估 测 分 歧 时 间 是 
一 个 非常 有 用 的 工具 (Stevens & Gibson, 1999), 
例如 ,用 0.85% 的 替代 率 表示 1 亿 年 ， 则 唾 传 锥 
虫 从 其 他 锥 虫 分 歧 的 时 间距 今 大 约 3 亿 年 〈Fer- 
nandes et al, 1993), 

另 一 种 测定 分 歧 时 间 的 方法 依靠 寄主 与 寄生 虫 
系统 发 育 的 相 和 性 〈(congruence)， 寄 主 分 歧 时 间 的 
估 测 主要 依靠 化 石 进行 ， 寄 生 虫 进化 树 可 通过 相应 
时 间 寄 主 的 系统 发 育 进行 校正 (Stevens & Gibson, 
1999)。 不 过 这 种 方法 有 一 个 假设 前 提 ， 即 寄生 虫 
与 寄主 现在 的 关系 能 够 反应 它们 过 去 的 关系 。 用 这 
种 方法 ， 鱼 类 与 较 它 高 等 的 脊椎 动物 的 分 歧 时 间 是 
400 Mybp， 乌 类 与 路 齿 动 物 的 为 220 Mybp， 而 用 
这 种 分 歧 时 间 来 估 测 唾 传 锥 虫 与 其 他 锥 虫 的 分 歧 时 
间 分 别 是 260 Mybp 和 500 Mybp (Lukes et al, 
1997), 

TR FAR SE TR] E oS ERE TH], YE Ein 
(permian) 唾 传 锥 虫 是 260 Mybp， 当 时 ， 疏 行动 物 
是 最 高 等 的 脊椎 动物 ， 这 就 是 说 ， 在 唾 传 锥 虫 目前 
寄主 最 原始 祖先 出 现 以 前 ， 它 们 已 经 出 现 很 入 了 。 
在 研究 锥 虫 系 统 发 育 时 ， 对 生物 地 理事 件 有 一 定 的 
了 解 ， 将 有 利于 我 们 获得 更 现实 的 估 测 分 歧 时 间 的 
方法 。Nelson & Rosen (1981) 在 隔离 分 化 生物 地 
理学 中 报道 了 系统 发 育 校正 的 方法 ， 这 种 方法 已 经 
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应 用 到 了 锥 虫 系 统 发 育 的 研究 中 。 例 如 ， 用 非洲 和 
南美 洲 的 分 离 时 间 去 估 测 利 什 息 虫 属 〈 Leishmani- 
an) 和 锥 虫 属 ( Trypanosoma ) 的 分 歧 时 间 (Han- 
naert et al ，1998)， 证 实 了 Fernandes et al (1993) 
提出 的 利 什 息 属 的 分 歧 是 介 于 新 生 代 和 古生代 之 间 
的 观点 。 最 近 Stevens et al (1999) 还 用 这 种 方法 
估 测 了 布 氏 锥 虫 进化 枝 和 枯 氏 锥 虫 进化 枝 的 分 歧 时 
间 。 非 洲 哺 乳 类 锥 虫 是 依靠 舌 蝇 传播 的 ， 布 氏 锥 虫 
进化 枝 是 这 种 种 类 的 唯一 组 成 ， 而 且 非 洲 的 爬行 类 
和 两 栖 类 没有 什么 相关 关系 ， 根 据 这 一 现象 ， 用 上 
面 的 方法 可 以 估 测 唾 传 锥 虫 进化 枝 的 分 歧 时 间 大 约 
在 100 Mybp， 当 时 非洲 大 陆 正 好 与 其 他 大 陆 分 离 。 
那 时 ， 许 多 现存 哺乳 类 动物 群 的 祖先 已 经 存在 ， 只 
是 还 没有 形成 种 类 的 多 样 化 。 因 此 很 容易 想象 后 来 
这 枝 进 化 枝 与 非洲 寄主 之 间 的 协同 进化 关系 。 有 趣 
的 是 Lambrecht (1980) 用 古生物 学 的 数据 也 得 出 
了 相同 的 结论 。 而 且 ， 这 个 进化 枝 上 的 澳大利亚 有 
袋 总 目 锥 虫 ( Trypanosoma sp. kangaroo) 也 强调 
这 个 进化 枝 是 起 源 于 新 生 代 的 观点 (Landweber & 
Gilbert, 1994); 这 个 进化 梳 里 唯一 的 在 古生代 发 
现 的 锥 虫 是 寄生 在 蝙蝠 体内 的 锥 虫 ， 蝙 蝠 是 具有 翅 
膀 的 哺乳 动物 ， 它 能 飞 到 世界 各 大 洲 。 


4 存在 的 问题 及 展望 


以 上 综述 是 近年 来 对 锥 虫 系统 发 育 研 究 的 重点 
和 热点 ， 在 一 定 程 度 上 代表 了 该 领域 的 研究 方向 。 
但 前 人 的 研究 中 仍 存在 许多 问题 。 如 由 于 缺乏 充分 
的 化 石 记录 ， 对 锥 虫 起 源 的 探讨 只 能 依据 锥 虫 的 形 
态 学 、 生 活 史 和 DNA 序列 分 析 来 进行 ， 而 目前 这 
些 数据 非常 有 限 ， 这 就 给 锥 虫 起 源 的 问题 蒙 上 了 一 
层面 纱 。 在 研究 锥 虫 的 系统 发 育 方式 时 ， 虽 然 在 建 
树 时 引入 较 多 的 种 类 可 以 克服 长 枝 吸 引 (long 
branch attraction). 现象 ， 但 是 在 18S rRNA 的 研究 
中 布 氏 锥 虫 进化 枝 具 远 高 于 其 他 进化 枝 的 替代 率 ， 
这 种 进化 枝 间 不 平衡 的 进化 率 在 一 定 程 度 上 可 能 影 
响 进化 树 的 拓扑 结构 (topology) ， 从 而 影响 整体 进 
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